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Capítulo 7. Tolerancia al frío en 
el cultivo del arroz en el mundo
Gabriel Donoso Ñ., Viviana Becerra V., Mario Paredes C., Maribel Cruz G.
El arroz (Oryza sativa L.) es una de las principales fuentes de alimentación para la población mundial 
y está sujeto a una demanda cada vez más difícil de cubrir (Khush, 1997; Cantrell y Reeves, 2002). 
Este cultivo es sensible a las bajas temperaturas y crece en regiones tropicales, subtropicales y 
templadas (Biswas et al., 2019). Se considera que el cultivo del arroz crece en condiciones óptimas 
entre los 25 y 35 °C y temperaturas mínimas críticas de crecimiento que varían según el estado de 
desarrollo (Biswas et al., 2019). Las bajas temperaturas son un importante factor limitante respecto 
a la productividad del cultivo y restringe su ubicación geográfica (Xin y Browse, 2001). Éste es un 
problema que afecta, principalmente, a regiones montañosas de los trópicos y regiones templadas 
(Xie et al., 2012). En el ámbito mundial, 15 millones de hectáreas en África, Asia, Australia, Europa y 
América del Sur y del Norte son afectadas por las bajas temperaturas cada año, lo que resulta en una 
pérdida de rendimiento anual de 1,0 a 3,9 t ha-1 (Jena y Hardy, 2012; Hyun et al., 2016). En Australia, 
la variación en los rendimientos promedio se debe en especial a eventos de temperatura inferiores 
a 15 °C durante la etapa reproductiva del cultivo, donde es común que las temperaturas sean tan 
bajas como a 11 o 12 °C (Reinke et al., 2012). En Bután, país ubicado al sur de la China y al norte de 
la India, el patrón de temperaturas es bajo-alto-bajo, como en Japón, el norte de China y Corea, 
donde la baja temperatura es un problema en la etapa temprana de crecimiento y también en la 
etapa reproductiva y de maduración. En Japón, 1,6 millones de hectáreas plantadas con arroz están 
expuestas a bajas temperaturas del verano. En Corea, donde se cultivan alrededor de un millón de 
hectáreas, los daños por frío pueden presentarse en la primavera y el otoño. En Nepal, 1,5 millones 
de hectáreas son amenazadas por bajas temperaturas. El clima frío recurrente con temperaturas de 
8 a 10 °C (al inicio de la etapa vegetativa) hasta 13 a 15 °C (durante la floración y maduración) son las 
que afectan el arroz en Rusia. En California (U.S.A.), al igual que en Uruguay, el desafío relacionado 
con el clima es el vigor de las plántulas y la tolerancia al frío, tanto en estado vegetativo como en 
el reproductivo para ganar estabilidad en el rendimiento.  En Chile, el país mas austral del mundo 
donde se cultiva el arroz (Donoso et al., 2014), tiene temperaturas mínimas inferiores a 10 °C durante 
la etapa vegetativa e inferiores a 15 °C, durante la etapa reproductiva (Donoso et al., 2015). En los 
distritos del norte de Bangladesh, el arroz se afecta por el frío durante el establecimiento y la etapa 
reproductiva del cultivo y la mortalidad de las plántulas puede llegar hasta el 90 %. Dos millones de 
hectáreas de arroz en el norte y el noreste de Bangladesh se han visto afectadas por una fuerte ola 
de frío que causa pérdidas parciales o totales del cultivo (Rashid y Yasmeen, 2018). 
Aumentar la producción de arroz en todo el mundo, incrementando la superficie sembrada es 
altamente improbable, pudiéndose generar un escenario de escasez alimentaria (Khush, 1997). Por 
ello, la sustentabilidad de la producción de arroz depende del desarrollo de nuevos cultivares de 
arroz, con rendimientos altos y estables, y tolerantes al frío, entre otros factores.
Efectos de las bajas temperaturas en el cultivo del arroz
Las bajas temperaturas son una de las principales limitantes para el rendimiento de los cultivos 
en el mundo (Sanghera et al., 2011). Particularmente en el caso del arroz, éstas afectan el 
crecimiento, desarrollo y potencial de rendimiento de la planta. En general, el arroz es susceptible 
a temperaturas inferiores a 15 °C (Howarth y Ougham, 1993; Fujino et al., 2004). Los efectos de 
las bajas temperaturas en el cultivo dependen de la etapa de desarrollo, intensidad y tiempo de 
exposición (Díaz et al., 2006). La exposición a bajas temperaturas causa cambios fisiológicos en 
el cultivo (de los Reyes et al., 2003; Aghaee et al., 2011), como la disminución del contenido total de 
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clorofila (Aghaee et al., 2011), inhibición de la actividad fotosintética (Allen y Ort, 2001; Díaz et al., 
2006; Suzuki et al., 2008), y estrés oxidativo (Apel y Hirt, 2004).
Efecto de las bajas temperaturas en la etapa de germinación
En la etapa de germinación, la temperatura mínima crítica para su desarrollo es de 10 °C (Yoshida, 
1981). La germinación ocurre idealmente entre 18 y 33 °C (Biswas et al., 2019). Las semillas tienen 
un papel esencial en el ciclo de vida de las plantas (He et al., 2011). En condiciones óptimas, las 
semillas pueden iniciar la actividad metabólica relacionada con la movilización de reservas, la 
biosíntesis de nuevas proteínas y la regeneración de la membrana celular (He y Yang, 2013). Este 
proceso comienza con la captación de agua (fase I), la reactivación del metabolismo (fase II) y la 
emergencia de la radícula (fase III). La fase II es la etapa más crítica, durante la cual se reactivan 
todas las vías metabólicas y procesos fisiológicos necesarios (He et al., 2011). La germinación es un 
proceso complejo que involucra muchos eventos relacionados con genes, proteínas y metabolitos. 
Sin embargo, muchos aspectos de este proceso aún son desconocidos. Durante el proceso de 
germinación, la mitocondria es una de las principales fuentes de especies reactivas de oxígeno 
(ROS), que generan superóxido y el peróxido de hidrógeno (H2O2), y también los glioxisomas que 
producen una alta cantidad de H2O2 a través de la enzima glicolato oxidasa (El-Maarouf-Bouteau y 
Bailly, 2008). Otra fuente de radicales superóxidos son las NADPH oxidasas ubicadas en la membrana 
plasmática. Las moléculas de ROS como el radical hidroxilo (˙HO), H2O2 y los radicales superóxidos 
(O2
-) pueden causar estrés oxidativo en la célula vegetal (Bailly, 2004; Rinalducci et al., 2008), lo que 
induce daño a componentes celulares tales como proteínas, lípidos y ADN (Mittler, 2002; Apel y 
Hirt, 2004). Este estrés puede causar la modificación de proteínas que producen una modificación 
postraduccional (Moller et al., 2007). Estas modificaciones son extremadamente importantes, 
porque pueden alterar las propiedades físicas y químicas, plegamiento, conformación, distribución, 
estabilidad, actividad y, en consecuencia, las funciones de las proteínas (Woodi et al., 2009). Algunos 
estudios han demostrado que las ROS tienen un papel importante al comienzo de la germinación 
(Yin et al., 2009). Sin embargo, es necesario un equilibrio complejo entre ROS y mecanismos 
antioxidantes para la supervivencia de las semillas y el logro de la germinación (Bailly, 2004). Las 
plantas han desarrollado numerosos mecanismos para mantener este equilibrio. Algunos de ellos 
están asociados con sistemas eliminadores de ROS, enzimáticos y no enzimáticos (Pradedova et al., 
2011).
Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en la etapa de germinación
Respecto a la evaluación de la tolerancia al frío en la etapa de germinación, hay diversas 
metodologías que van desde 10 hasta 17 °C, siendo el más común 15 °C por 7 a 12 d (Cuadro 1). 
La evaluación normalmente consiste en la determinación del porcentaje de germinación, pero 
también existen casos en los que se determina el largo del coleóptilo. Este tipo de evaluaciones se 
realiza en condiciones de cámara en un laboratorio.
Mapeo de caracteres cuantitavivos (QTLs) y tolerancia al frío en el arroz
La tolerancia al frío en el cultivo del arroz es una característica cuantitativa controlada por múltiples 
genes. Por lo tanto, es complejo asociar directamente genes responsables de la tolerancia al frío. 
Para ello, estrategias para el desarrollo de marcadores moleculares y mapas de ligamiento han 
hecho posible la creación de una verdadera ´cartografía genética` y han obtenido un mapeo de 
los cromosomas, donde se ubican diversos loci de carácter cuantitativo (quantitative trait loci, 
QTLs), como es la tolerancia al frío. Esto ha permitido el desarrollo de estrategias como la selección 
asistida por marcadores, con lo que se eligen cultivares con la mayor cantidad de QTLs relacionados 
con tolerancia a bajas temperaturas. Para ello, se han desarrollado y mapeado los cromosomas de 
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poblaciones obtenidas de cruzamientos de genotipos con tolerancia a frío contrastante, lo que 
permite encontrar QTLs adecuados (Zhang et al., 2014a).
Mapeo de caracteres cuantitavivos (QTLs) relacionados con tolerancia al frío en la 
etapa de germinación
Los análisis muestran que múltiples genes controlan la germinación en condiciones de bajas 
temperaturas. La estrategia para encontrar los QTLs está resumida en el Cuadro 2. Los principales 
QTLs han sido encontrados en los cromosomas 2, 3, 4, 5, 7 y 8. Las principales metodologías 
utilizadas en germinación, para establecer los QTLs que tienen una variación explicada de al menos 
15 %, fueron obtenidos con evaluaciones a 15 °C. En las evaluaciones se determinó el efecto de las 
bajas temperaturas en la velocidad de germinación o porcentaje de germinación.
Evaluación de genes relacionados con tolerancia al frío en etapa de germinación
En el caso de la etapa de germinación, existen pocos antecedentes relacionados con la evaluación 
de genes que confieren tolerancia en esta etapa. Dentro de ellos se encuentra un gen relacionado 
con el incremento en la velocidad de germinación (OsGST; Takesawa et al., 2002) (Cuadro 3).
Cuadro 1. Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en el cultivo del arroz en la 
etapa de germinación.
Metodología Referencia
Germinación a 10, 15, 20 y 25 °C por 3 a 30 d. Bertin et al., 1996
Germinación a 17 °C por 7 d. Sthapit y Witcombe, 1998
Germinación a 13 °C y a 15 °C por 7 d. Lee, 2001
Germinación a 15 °C por 4 d. Miura et al., 2001
Largo del coleóptilo tras germinación a 15 °C por 10 d. Hou et al., 2003
Germinación a 15 °C por 7 d. Fujino et al., 2004
Germinación a 15 °C por 10 d. Zhang et al., 2005
Germinación a 15 °C por 6 d. Chen et al., 2006
Germinación a 15 °C por 7 a 15 d. Jiang et al., 2006
Germinación a 14 °C por 7 a 17 d. Han et al., 2006
Germinación a 15 °C por 10 d. Ji et al., 2008
Largo del coleóptilo posterior a tratamiento de 13 °C por 4 d. Donoso et al., 2013
Germinación a 15 °C por 4 a 5 d. Li et al., 2013
Germinación a 15 °C por 12 d. Ranawake et al., 2014
Germinación a 15 °C por 5 d. Satoh et al., 2016
Germinación a 14 °C por 12 d. Wang et al., 2016
Germinación a 15 °C por 7 y 8 d. Jiang et al., 2017
Germinación a 15 °C por 7 d. Yang et al., 2018
 
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
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Cuadro 2. Estudio de QTLs relacionados con la tolerancia al frío en la etapa de germinación.
Cromosoma 




Método de evaluación Referencias
2 qLTG2 27,7 Porcentaje de germinación a 15 °C. Hou et al., 2003
3 qLTG 3 1 35,1 Germinación a 15 °C. Fujino et al., 2004
3 qLTG 3 2 17,4 Germinación a 15 °C . Fujino et al., 2004
2, 7 qLVG2, qLVG7-2, qCIVG7-2 9,0-14,2 Vigor de germinación a 14 °C . Han et al., 2006
5 qLTG5-4 24,3 Germinación a 15 °C. Jiang et al., 2006
5 qLTG5-2 32,8 Germinación a 15 °C. Jiang et al., 2006
3 qLTG3 21,6 Germinación a 15 °C. Jiang et al., 2006
3 qLTG3-1 30 Germinación a 15 °C. Fujino et al., 2008
2 qLTG2-1 33,3 Germinación a 15 °C. Ji et al., 2008
5, 7 qCTB-5-1/2/3, −7 - Germinación a 5 °C. Lin et al., 2010
3 qLTB3 18,1-24,4 Vigor de germinación.
Shirasawa et al., 
2012
3 qLTG3,2 23 Germinación a 13 y 15 °C. Satoh et al., 2016
8 qCGR8 21,7 Germinación a 13 °C. Jiang et al., 2017
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
















Germinación a 13 
°C y crecimiento 
posterior a ger-
minación a 15 °C, 
durante 13 d.
Disminución en 
56 % de los d ne-




a las plantas sin 
t ransfor mar.  E l 
crecimiento de 
la raíz y el tallo 
fue mayor en las 
plantas transgéni-
cas respecto a las 
plantas no trans-
formadas.
Takesawa et al., 2002
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
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Efecto de las bajas temperaturas en la etapa de plántula
Durante la etapa de plántula, la temperatura mínima crítica es de 12 a 13 °C (Yoshida, 1981). Tales 
temperaturas generan cambios fisiológicos en el cultivo (de los Reyes et al., 2003; Aghaee et al., 
2011), como disminución del contenido total de clorofila (Aghaee et al., 2011), inhibición de la 
actividad fotosintética (Allen y Ort, 2001; Díaz et al. 2006; Suzuki et al., 2008) y estrés oxidativo. 
Esto afecta el vigor, generando poca uniformidad entre las plántulas (da Cruz et al., 2006) y una 
disminución en el macollamiento (Shimono et al., 2002). Además, puede generar daño irreversible 
como daño foliar, clorosis y necrosis (Suzuki et al., 2008; Ye et al., 2009; Andaya y Mackill, 2003a). 
Lo anterior puede provocar un bajo número de plántulas debido a una alta mortalidad (Mackill 
y Lei, 1997; Andaya y Mackill; 2003a; Baruah et al., 2009) y también una falta madurez del 
cultivo (Shimono et al., 2004; da Cruz et al., 2006). En climas templados, las bajas temperaturas 
afectan negativamente el establecimiento de las plántulas, reduciendo la tasa de crecimiento 
y provocando el amarillamiento de las hojas (Shimono et al., 2002; Ali et al., 2006; Baruah et al., 
2009; Alvarado y Hernaíz, 2007). Todos estos efectos pueden inducir una disminución en los 
rendimientos del cultivo. 
Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en la etapa de plántula
La tolerancia al frío en la etapa de plántula puede ser evaluada desde los 4 °C hasta los 12 °C, 
examinando, principalmente, el daño visible, supervivencia, peso fresco foliar y, en pocos casos, 
algunos metabolitos como prolina y malondialdehído (MDA) (Cuadro 4). La mayoría de las 
evaluaciones se realiza posterior al tratamiento por frío, con un periodo de recuperación que va 
de 5 a 7 d.
Mapeo de caracteres cuantitavivos (QTLs) relacionados con tolerancia al frío en 
la etapa de plántula
Los QTLs determinados para la tolerancia al frío en el estado de plántula se muestran 
resumidamente en el Cuadro 5. Existe una mayor heterogeneidad en las evaluaciones realizadas 
respecto a las bajas temperaturas utilizadas y a los días de exposición al frío. Las temperaturas 
varian entre 4 y 10 °C, con 6 a 13 d de exposición, respectivamente. En general, las evaluaciones 
consideran el crecimiento de la planta o la supervivencia posterior al tratamiento por bajas 
temperaturas. Se observa que la presencia de QTLs está en la mayoría de los cromosomas. 
Evaluación de genes relacionados con la tolerancia al frío en etapa de plántula
Dentro de los genes evaluados, más de la mitad corresponde a genes sobreexpresados de 
arroz y tres corresponden a genes provenientes de otras especies como Zea mays, Aeluropus 
littoralis, Triticum aestivum. La sobreexpresión de los genes mencionados en el Cuadro 6 implica 
un considerable incremento en la tolerancia al frío en la etapa de plántula, mejorando la 
supervivencia, incrementando en algunos casos la producción de osmolitos compatibles como 
prolina y, en otros casos, incrementando la tolerancia a otros estreses como el hídrico.
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Cuadro 4. Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en el cultivo del arroz en la 
etapa de plántula.
Metodología Referencia
Tasa de supervivencia después de 10 d del tratamiento de frío (10 °C por 3, 6 y 9 
d). Bertin et al., 1996
Porcentaje de sobrevivencia (6 a 10 °C por 7 d). Qian et al., 2000
Crecimiento y decoloración. Aire frío a 12 ° C día / 10 °C noche, por 10 d, en 
estado de tres hojas. Lee, 2001
Escala visual del 1 al 9, posterior a tratamiento de 9 °C por 8, 14, 16 y 18 d. Andaya y Mackill, 2003b; Andaya y Tai, 2006
Tratamiento de 10 °C día /6 °C noche, por 7 d y 10 d a 25 °C. Lou et al., 2007
Tratamiento de 12 °C constantes por 10 d. Han et al., 2007
Tasa de sobrevivencia después de 14 d del tratamiento (4 °C por 6 d en 
oscuridad). Koseki et al., 2010
Actividad enzimática (POD, SOD, CAT y APX) (4 °C de 0 a 4 d más recuperación a 
25 °C por 7 d).
Bonnecarrère et al., 2011; 
Huang et al., 2009; Sato et 
al., 2001
Evaluación del crecimiento de la plántula. 1 = plántula verde oscuro, 3 = plántula 
verde claro, 5 = plántula amarilla, 7 = plántula café, 9 = plántula muerta. 
Tratamiento de 9 °C por 14 d.
Kim y Tai, 2011; IRRI, 2002
Cambios en peso fresco de plantas después del tratamiento de frío como 
indicador de daño por frío (10 °C de 1 a 48 h). Bonnecarrère et al., 2011
Tasa de supervivencia posterior a tratamiento de frío. Tratamiento a 4 °C por 6 d 
con recuperación a 26 °C por 6 d. Zhang et al., 2011
Evaluación de metabolitos: fuga de electrolitos, prolina, MDA, AsA y GSH. 
Tratamiento de 9 °C por 1 a 14 d.
Tian et al., 2011; Zhang et 
al., 2011; Kim y Tai, 2011; 
Yang et al., 2012
Evaluación del daño visible en la hoja. Tratamiento a 10 °C constantes, por 7 d y 7 
d de recuperación a 25 °C día/20 °C noche. Suh et al., 2012
Desarrollo foliar posterior al tratamiento de 4 °C por 7 d, con recuperación a 25 
°C por 10 d. Xie et al., 2012
Tasa de supervivencia de plántula recién germinada con tallo de 5 mm de largo, 
posterior a tratamiento de frío a 2 °C, con 3 d de recuperación a 20 °C por 7 d. Zhou et al., 2012
Tratamiento a 14 °C por 2 h seguidas, a 12 °C por 4 h, a 10 °C por 4 h, a 9 °C por 
14 h, a 8 °C por 6 h y a 7 °C por 2 h. Yang et al., 2013
Tratamiento de 4 a 5 °C por 10 d y 7 d de recuperación a 25 °C día/25 °C noche. Liu et al., 2013
Tratamiento de 9 °C por 9 d, con 7 d de recuperación a 25 °C. Zhang et al., 2014b
Tratamiento de 15 °C en condiciones de campo. Verma et al., 2014
18 °C día / 8 °C noche, por 18 d, con 7 d de recuperación a 30 °C día/25 °C noche. Kim et al., 2014
Evaluación de daño visual a través de escala arbitraria. Tratamiento de 4 °C por 7 
d y 5 d de recuperación a 25 °C. Segundo periodo de estrés a 4 °C por 7 d con 5 d 
de recuperación 25 °C.
Ranawake et al., 2014
Tratamiento de 4 °C por 4 d con 7 d de recuperación a 25 °C día/20 °C noche. Wang et al., 2016
Tratamiento de 10 °C por 10 d con 7 d de recuperación a 30 °C. Biswas et al., 2017
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
  
100 AÑOS DEL CULTIVO DE ARROZ EN CHILE194









4 qCTS4‐1 20,8 Daño foliar, posterior a trata-miento de 9°C por 8 a 18 d. Andaya y Mackill, 2003a
6 qCTS6‐1 15,3 Daño foliar, posterior a trata-miento de 9°C por 8 a 18 d. Andaya y Mackill, 2003a
12 qCTS12a 40,6 Daño foliar, posterior a trata-miento de 9°C por 8 a 18 d. Andaya y Mackill, 2003a
12 qCTS12b 41,7 Daño foliar, posterior a trata-miento de 9°C por 8 a 18 d. Andaya y Mackill, 2003a
11 qSCT‐11 29,8 Tasa de supervivencia, después de 13 d a 10 °C. Zhang et al., 2005
3, 5, 8 qSV-3-1/2, −5, −8-1/2 3,1-15,8 Crecimiento de la planta. Zhang et al., 2005
12 qCTS12 >40
Daño foliar, posterior a trata-
miento de 9 °C constantes por 8 
a 14 d.
Andaya y Tai, 2006
4 qCTS4 40 Daño foliar, posterior a trata-miento de frío nocturno de 9 °C. Andaya y Tai, 2007
2 qCTS‐2 27,4 Tasa de supervivencia, después de 7 d a 6-10 °C. Lou et al., 2007
1 qCST‐1 24,5 Tasa de supervivencia, después de 7 d a 6 °C. Jiang et al., 2008
11 qCtss11 40 Tasa de supervivencia, después de 6 d a 4 °C. Koseki et al., 2010
11 qCtss11 40
Crecimiento y daño foliar, pos-
terior a tratamiento de frío a 4 
°C por 6 d.
Koseki et al., 2010
2 qCST2 20 Sobrevivencia, posterior a trata-miento de 4-5 °C. Liu et al., 2013
7 qCTS11(1)-2 35,6 Daño foliar, posterior a trata-miento a 4 °C. Ranawake et al., 2014
7 qCTS7(2) 35,3 Daño foliar, posterior a trata-miento a 4 °C. Ranawake et al., 2014
8 qCTS8(2) 27,2 Daño foliar, posterior a trata-miento a 4 °C. Ranawake et al., 2014
11 qCTS11 23,1
Daño foliar, posterior a trata-
miento con agua fría a 9,1 °C 
constante.
Zhang et al., 2014b
1 qSCT1a 10,6
Tolerancia a la marchitez, poste-
rior a tratamiento de 18 °C día/ 
8 °C noche, por 18 d.
Kim et al., 2014
11 qSCT11 16,5
Tolerancia a la marchitez, poste-
rior a tratamiento de 18 °C día/ 
8 °C noche, por 18 d .
Kim et al., 2014
11 qCTS11(1)-1 22,2 Daño foliar, posterior a trata-miento a 4 °C. Ranawake et al., 2014
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
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OsCDPK7/CaMV 35S. Proteína quinasa dependiente de Ca2+.
4 °C durante 1 d/
plántula de 10 d.
Mejora en la tole-
rancia al frío, estrés 
salino e hídrico./ El 
grado de tolerancia 
al frío se correlacio-
na con los niveles 
d e  e x p r e s i ó n  d e 
OsCDPK7. Fluores-
cencia de las cloro-
filas recuperadas a 
niveles cercanos a 
la normalidad en las 
plantas transgénicas 
48 horas posterior 
al tratamiento. Ade-
más, en las plantas 
transgénicas se me-
joró la inducción de 
genes de respuesta 
al estrés en los tra-
tamientos de estrés 
salino e hídrico.
– Saijo et al., 2000
OsMAPK5/CaMV 35S. MAP quinasa. 4 °C durante 3 d/plántula de 14 d.
Incremento en la to-
lerancia al estrés por 
frío, sequía e hídrico.
– Xiong y Yang, 2003
OsDREB1 y AtDREB1 / 




2 °C durante 4 d/ 
plántula de 17 d.
Mayor superviven-
c ia  (>  90  %)  qu e 
planta sin transfor-
mar posterior a ba-
jas temperaturas, es-
trés hídrico y salino. 
Elevado contenido 
de osmoprotectores 



















4 °C durante 3,5 d/
plántula de 14 d.
Incremento de la to-
lerancia al frío en las 
plantas transforma-
das (supervivencia 
> 79 % en planta 
transgénica y 52 % 
en planta sin trans-
formar). Además, se 
observó un incre-
mento en la toleran-
cia a estrés salino e 
hídrico. El contenido 
de prolina tres veces 
mayor en plantas 
transformadas en 
comparación con 
las plantas sin trans-
formar.
– Liu et al., 2007
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OsDREB1F/CaMV 35S. Factor de transcripción.
10°C durante 7 d/
plántula de 16 d.
Mejora la tolerancia 
a las bajas tempera-
turas, estrés hídrico 
y salino.





4 °C durante 5 d/
plántula de cuatro 
hojas.
Incremento en la 
tolerancia al frío tras 
7 d de recuperación 
con más de 50 % en 
comparación con 
plantas muertas no 
transformadas. Ade-
más, mejora toleran-
cia al estrés salino 
e hídrico. Plantas 
transgénicas pre-
sentaron una menor 
permeabilidad.
– Hu et al., 2008
Triticum aestivum 




5 °C durante 11 d/ 
plántula de 10 d.
Mejora en la tole-
rancia al  fr ío con 
s o b r e  9 0  %  d e 
super vivencia en 
comparación con 
10 % en las plantas 
no transformadas. 
Alta acumulación 
de fructanos en las 
plantas transgénicas 
respecto a las no 
transformadas.
– Kawakami et al., 2008
OsZFP245/CaMV 35S. Factor de transcripción.
4 °C por 4 d/
plántula de tres a 
cuatro hojas.
Alta tolerancia al frío 
y estrés hídrico (~ 
80 % supervivencia, 
20 % en plantas no 
transformadas). In-
cremento de prolina 
y altos niveles de 
Pirrolina 5 carboxila-
to sintetasa y genes 
de transportador de 
prolina. Incremen-
to en la actividad 







bilidad a ácido 
abscísico exó-
geno.






2 °C con un 
máximo de 3,5 d/
plántula de tres 
hojas.
Mejora la tolerancia 
estrés frío con 50 % 
a 20 % de supervi-
vencia en plantas 
transgénicas a dife-
rencia de las plantas 
sin transformar que 
mueren posterior 
al tratamiento. Se 
incrementa prolina 
libre en 1,5 veces 
respecto a la planta 
s i n  t r a n s f o r m a r. 
Existe un mayor ín-
dice mitótico en las 
líneas transgénicas 
respecto a la planta 
no transformadas.
C r e c i m i e n t o 
retardado en 
c o n d i c i o n e s 
n o r m a l e s  e n 
e l  e s t a d o  d e 
excers ión de 
panícula. Raí-
ces cortas.
Ma et al., 
2009
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OsAsr1/Ubiquitina de 
maíz. Desconocido
4 °C durante 4 d/
plántula de 10 d.
Mejora en la toleran-
cia al frío con 32 % 
de plantas sin mar-
chitez en compara-
ción de las plantas 
no transformadas 
con 96 % de plantas 
marchitas. Eficiencia 
de la fotosíntesis 
dos  veces  mayor 
que las plantas no 
transformadas, 1 d 
después del trata-
miento.





4 °C durante 7 d/
plántula de 10 d.
Incremento en la 
tolerancia al frío con 
86 % de superviven-
cia de las plantas 
t r a n s g é n i c a s ,  e n 
comparación con la 
planta no transfor-
mada. Represión de 
la vía de señaliza-
ción en condiciones 
de frío, dependiente 
del factor de trans-
cripción DREB1/CBF.
En invernade-
ro, las plantas 
t ra n s g é n i c a s 
p r e s e n t a r o n 
una altura 20 
%  m e n o r,  3 0 
% menor ma-
collamiento y 
1  semana de 
retraso en la 
excers ión de 
p a n í c u l a  a l 
compararla con 
l a  p l a n t a  n o 
transformada.




Proteína de pared 
celular.
4 °C durante 
4 semanas y 
evaluación a los 
42 d.
Mayor  tolerancia 
al  fr ío en plantas 




en el contenido de 
prol ina (4  veces) 
c o n  r e s p e c t o  a 
plantas no trans-
formadas. Células 
del mesófilo de las 
plantas transgénicas 
m a n t u v i e r o n 
s u  e s t r u c t u r a  y 
c o n s e r v a r o n  l a 
integridad de pared 
celular.
– Gothandam et al., 2010
OsRAN2/Ubiquitina de 
maíz. División celular.
4 °C durante 3 d/
plántula de 14 d.
Incremento en la 
tolerancia  a l  f r ío 
con sobre 80 % de 
plantas transgénicas 
vivas en compara-
ción con 14 % en las 
plantas no transfor-
madas. Las plantas 
transgénicas man-
tuvieron la división 
celular, disminuye-
ron la proporción de 
células con tubulina 
intranuclear y for-
mación normal de 
envoltura nuclear 
en el tratamiento de 
frío.
– Chen et al., 2011
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OsTPS1/CaMV 35S. Metabolismo de carbohidratos.
4 °C durante 5 d/
plántula de 14 d.
Incremento en la 
tolerancia  a l  f r ío 
con 90 % de super-
vivencia en plan-
tas  transgénicas, 
respecto a 4 % de 
super vivencia en 
plantas no transfor-
madas. Incremento 
de tolerancia a es-
trés hídrico y salino. 
Incremento en los 
niveles de prolina y 
trealosa.
Leve enanismo 
y  c o n  h o j a s 
cortas en plan-
tas crecidas en 
c o n d i c i o n e s 
normales.





4 °C durante por 10 
d/plántula de 15 d.
Incremento de la 
tolerancia al frío con 
55 % de super vi-
vencia, comparado 
con 20 % en plantas 
s i n  t r a n s f o r m a r. 
Incremento en la 
i n t e g r i d a d  d e  l a 
membrana celular. 
Disminución en el 
contenido de MDA. 
Alta acumulación de 
prolina.





4 °C durante 1 d/
plántula de 21 d.
Las líneas transgé-
nicas mostraron un 
incremento en la 
tasa de superviven-
cia (67 % a 93 %) 
comparada con la 
planta sin transfor-
mar (32 %), poste-
rior al tratamiento 
de frío. Incremento 
d e  t o l e r a n c i a  a 
e s t r é s  h í d r i c o  y 
sal ino en plantas 
transgénicas. Menos 
contenido de MDA 
y  c o n d u c t i v i d a d 




pa de plántula 
en condiciones 
n o r m a l e s .  E l 
rendimiento no 
se ve afectado 
en condiciones 
de campo.






4 °C durante 6 d/
plántula de 14 d.
Incremento de la 
tolerancia al frío con 
70 % de superviven-
cia en comparación 
c o n  5 0  %  d e  l a 
planta no tratada. 
También presen-
taron tolerancia al 
estrés salino e hídri-
co. Incremento en 
la acumulación de 
prolina y azúcares 
solubles. Reducción 
en la acumulación 
d e  M D A  y  H 2 O 2 . 
Plantas transgénicas 
mostraron un incre-
mento en liberación 
d e  e l e c t r o l i t o s 
solubles en compa-
ración con la planta 
sin transformar.
– Song et al., 2011





6 °C durante 3 d/ 
plántula de 8 d.
Incremento en la 
tolerancia al  fr ío. 
Incremento en la 
acumulación de os-
molitos compatibles 
(prolina y azúcares 
solubles) y clorofila. 
Reducción en la pre-
sencia de especies 
reactivas derivadas 
del oxígeno y MDA 
posterior al trata-
miento de frío. Dis-
minución del índice 
de fuga de electro-
l i tos  poster ior  a l 
tratamiento.
– Tian et al., 2011
OsZFP182/CaMV 35S. Factor de transcripción.
4 °C durante 4 d/ 
plántula de tres a 
cuatro hojas.
Alta tasa de super-
vivencia en líneas 
transgénicas (~ 80 
%) en comparación 
con las plantas no 
transformadas (~ 17 
%) posterior al tra-
tamiento de frío, es-
trés salino e hídrico. 
Acumulación de os-
molito compatibles 
como prolina libre y 
azúcares solubles.
– Huang et al., 2012
AlSAP/CaMV 35S. Factor de transcripción.
4 °C durante 1 d 
y posteriormente 
a 12 °C por 3 d/ 
plántula de seis 
hojas.
Incremento de la 
tolerancia al frío con 
un 100 % de super-
vivencia posterior 
a  tratamiento de 
frío.  Estrés hídrico y 
salino. Tasa fotosin-
tética restablecida 
después de 7 d de 
recuperación, pos-
terior al tratamiento 
de frío.





2 °C durante 3 d/ 
plántula de 14 d.
Mejoramiento de la 
tolerancia al frío con 
una supervivencia 
de 80 % en plantas 
t r a n s g é n i c a s ,  e n 
comparación con 20 




a la sequía y estrés 
salino.
– Yang et al., 2012
COLD1 (Oryza sativa). –
2 a 4 °C por 
96 h, con 
recuperación de 4 
d en condiciones 
controladas/ 
plántula de tres 
hojas.
Incremento en la 
tasa de sobreviven-
cia (> 80 %) respec-
to a las plantas sin 
transformar (< 20 
%).
– Ma et al., 2015
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Os09g0410300
Posible función 
en vía de señales 
asociadas a los 
brasinosteroiodes.
8 °C en cámara 
fría hasta 48 
h. Evaluación 
realizada 




Plántula de tres a 
cuatro hojas.
Incremento en la 
supervivencia de las 
plantas transgénicas 
(80 %), respecto a 
las no transforma-
das, las cuales no 
sobrevivieron.
– Zhao et al., 2017
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
Efectos de las bajas temperaturas en el cultivo del arroz en la etapa reproductiva
Durante la etapa reproductiva, las bajas temperaturas afectan negativamente la fertilidad 
del cultivo, causando una disminución en el rendimiento en grano (da Cruz et al., 2006). Las 
temperaturas mínimas críticas durante esta etapa del desarrollo son 15 °C (inicio de primordio), 
15 a 20 °C (inicio de panícula) y 22 °C (antesis) (Yoshida, 1981). La microsporogénesis es la etapa 
más sensible al frío en el arroz (Nishiyama, 1995). Temperaturas por debajo de 15 °C, por 2 a 4 
noches sucesivas durante la microsporogénesis, pueden causar un alto nivel de esterilidad del 
polen (Satake 1976; Nishiyama, 1984). Durante esta etapa, la sacarosa se almacena en la antera 
como almidón y se degrada durante la meiosis. Sin embargo, después del evento de frío se 
observa una acumulación inusual de almidón en la pared de la antera y se puede estimular la 
biosíntesis del almidón (Mamun et al., 2010). Durante la etapa microspora, la invertasa de la pared 
celular específica del arroz es regulada en forma negativa por el frío (Oliver et al., 2005). Algunos 
estudios han demostrado que, en condiciones de frío, el ácido abscísico (ABA) tendría un papel de 
regulación negativa de las invertasas de la pared celular del tapete, lo que produce inanición de 
azúcar en las microsporas en desarrollo, y acumulación anormal de almidón en la antera (Sharma, 
2014; Oliver et al., 2005). Éstas y otras anomalías, relacionadas con la alteración bioquímica 
del metabolismo del azúcar, pueden causar hipertrofia del tapete, degradación de la callosa 
prematura, baja acumulación de almidón en el grano de polen, vacuolación anormal y formación 
inusual de la pared del polen y, finalmente, esterilidad del polen (Mamun et al., 2010). El estrés 
oxidativo también causa el aborto del polen. En el arroz se ha encontrado que la disminución 
de una proteína responsable de la desintoxicación de ROS (MT-1-4B) en el tapete, induce la 
esterilidad del grano de polen (De Storme y Geelen, 2014). Las bajas temperaturas también 
generan la esterilidad del óvulo, lo cual puede ser observado durante la floración como florecillas 
amorfas de color blanquecino (Arshad et al., 2017). Para la etapa reproductiva, la fertilidad de 
la espiguilla es el rasgo más común evaluado para determinar la tolerancia al frío, y consiste en 
calcular la tasa de granos llenos por panícula (Sato et al., 2011). También se ha desarrollado un 
índice de tolerancia al frío, calculado con base en el peso de los granos llenos por panícula (Cruz, 
2010).
Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en la etapa de reproductiva
Diversas metodologías se han desarrollado para estudiar la etapa reproductiva (Cuadro 7). Las 
bajas temperaturas utilizadas en las evaluaciones van desde los 5 °C al utilizar aire frío y desde 
los 19 °C al utilizar tratamiento de agua fría. En el caso del aire frío, los tratamientos no se realizan 
por más de 5 d, principalmente en la etapa de microspora temprana, los cuales son realizados 
en cámaras bioclimáticas. En el caso del uso de agua fría, los tratamientos se pueden realizar en 
condiciones de campo o invernadero, por periodos más largos que van desde inicio de primordio 
hasta la excersión de la panícula. Estos tratamientos han sido utilizados, principalmente, en la 
selección de material genético y la búsqueda de QTLs relacionados con la tolerancia al frío en esta 
etapa del desarrollo del cultivo.
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Mapeo de caracteres cuantitavivos (QTLs) relacionados con tolerancia al frío en 
la etapa reproductiva
En el caso de la etapa reproductiva, los QTLs descritos hasta ahora tienen relación, principalmente, 
con la cantidad de granos llenos por panícula, largo de la antera y fecha de espigado (Cuadro 8). 
Las temperaturas utilizadas para las evaluaciones asociadas a estos QTLs fueron 12 °C cuando se 
utilizó aire frío y 19 °C con agua fría. La duración de la exposición al estrés fue variable, entre 4 d 
en el caso de aire frío hasta 2 meses en el caso de agua fría.
Evaluación de genes relacionados con la tolerancia al frío en etapa reproductiva
Pocos genes han demostrado efectividad en la tolerancia al frío en la etapa reproductiva (Cuadro 
9). Dentro de ellos se han evaluado genes relacionados con el catabolismo de ABA de Triticum 
aestivum y otros dos genes de arroz relacionados con respuestas antioxidantes (OsAPXa) e 
incrementando la actividad de la ATP sintetasa (CTB4a).
Cuadro 7. Metodologías para la evaluación de la tolerancia al frío en el cultivo del arroz en la 
etapa reproductiva.
Metodología Referencia
Tratamiento de 12 °C en el estado de microspora temprana por 
3 a 5 d. Medición del porcentaje de fertilidad. Koike et al., 1990
Tratamiento de 19 °C con agua fría en condiciones de campo, 
desde inicio de formación de panícula hasta excersión de 
panícula en condiciones de luz natural.
Saito et al., 1995
Tratamiento de 19 a 20 °C con agua fría en condiciones de 
campo, desde inicio de formación de panícula hasta excersión 
de panícula en condiciones de luz natural.
Li et al., 1997
Tratamiento de 19 °C con agua fría en condiciones de campo 
e invernadero, desde inicio de formación de panícula hasta 
excersión de panícula en condiciones de luz natural.
Saito et al., 2001
Tratamiento de 12 °C por 5 d en cámara de crecimiento. Andaya y Mackill, 2003b
Riego con agua fría a 18 °C con lámina de 25 a 30 cm hasta 
madurez. Liu et al., 2003
Tratamiento de 17 °C por 7 d en el estado de antesis. Medición 
del porcentaje de fertilidad. da Cruz et al., 2006
Agua fría (20 cm de lámina de agua) a 19 °C desde el estado 
de primordio hasta excersión de la panícula. Porcentaje de 
fertilidad.
Kuroki et al., 2007
18 a 21 °C de agua fría en condiciones de campo, desde inicio 
de formación de panícula hasta excersión de panícula en 
condiciones de luz natural.
Xu et al., 2008
Tratamiento de 19,4 °C con agua fría en condiciones de campo 
al estado de inicio de panícula hasta excersión de panícula en 
condiciones de luz natural.
Kuroki et al., 2009
Tratamiento de 21 a 15 °C en condiciones de luz natural por 15 d 
a estado de bota. Ye et al., 2010
Fertilidad de la panícula posterior a tratamiento a 12 °C por 6 d 
durante el estado de bota. Sato et al., 2011
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Tratamiento de 17 a 20 °C desde macollamiento hasta 
maduración. Jiang et al., 2011
Tratamiento a 17 °C en el estado de bota por 10 d. Evaluación 
del porcentaje de fertilidad. Suh et al., 2010; Jena et al., 2012
Esterilidad floral posterior a tratamiento con agua fría entre 
18 y 19 °C con 20 a 25 cm de lámina de agua desde inicio de 
formación de panícula, hasta excersión de panícula (~ 60 d).
Shirasawa et al., 2012
Tratamiento de 17,5 °C día/noche con 50 % de sombra en 
condiciones de luz natural. Shinada et al., 2013
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
Cuadro 8. Estudio de QTLs relacionados con la tolerancia al frío en la etapa reproductiva.
Cromosoma 




Método de evaluación Referencias
1 Ste1 32,1 Fertilidad de la antera. Li et al., 1997
1 Ste2 19,4 Fertilidad de la antera. Li et al., 1997
12 Ste3 16,9 Fertilidad de la antera. Li et al., 1997
7 qCT‐7 22,1 Fertilidad de la antera. Takeuchi et al., 2001
1 qCL‐1 31,1 Largo de la antera. Takeuchi et al., 2001
3 qHD‐3‐2 15,5 Días a espigado. Takeuchi et al., 2001
4 Ctb1, Ctb2 – Fertilidad de la panícula. Saito et al., 2001
6 qHD‐6 50,5 Días a espigado. Takeuchi et al., 2001
2 qCTB2a 16,8 Fertilidad de la panícula. Andaya y Mackill, 2003a
3 qCTB3 16,5 Fertilidad de la panícula. Andaya y Mackill, 2003a
2, 3 qCTB2a, qCTB3 – Fertilidad de la panícula. Andaya y Mackill, 2003b
7 qRCT7 20,6 Fertilidad de la panícula. Dai et al., 2004
1, 3, 5, 6, 7, 8, 
9, 11
Dth (3, 6 y 7), cl (1 
y 9), fer (11), pe (1 
y11) y dc (5 y 11)
11,5 - 39,3
Días para que ocurra el 
espigado, largo del tallo, 
fertilidad de la panícula, 
excersión de la panícula, 
decoloración.
Oh et al., 2004
8 qCTB8 26,6 Fertilidad de la semilla. Kuroki et al., 2007
10 qCTB‐10‐2 15,0 Fertilidad de la panícula. Xu et al., 2008
1, 4, 5, 10, 11
qCTB-1-1, qCTB−4-
1, qCTB−5-
1, qCTB−5-2 y 
qCTB−10-1
0,9 - 14,9 Fertilidad de la panícula. Xu et al., 2008
1 qCTF1 29,5 Fertilidad de la panícula. Kuroki et al., 2009
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10 qCTF10-2 20,4 Fertilidad de la panícula. Kuroki et al., 2009
10 qCTF10-1 35,4 Fertilidad de la panícula. Kuroki et al., 2009
3, 7, 8, 9, 11 qPSST-3, qPSST−7, qPSST −9 27,4 Fertilidad de la panícula. Suh et al., 2010
4 Ctb1 – Fertilidad de la panícula. Saito et al., 2010
10 qLTSPKST10.1 20,5 Fertilidad de la panícula. Ye et al., 2010
7 qCTB7 21,0
13 atributos relacionados 
con tolerancia al frío en 
etapa reproductiva.
Zhou et al., 2010
2 QTL 2.1 16,7 Fertilidad de la panícula. Jiang et al., 2011
8 QTL 8.1 24,8 Fertilidad de la panícula. Jiang et al., 2011
10 QTL 10.1 22,9 Fertilidad de la panícula. Jiang et al., 2011
3 qLTB3 24,4 Fertilidad de la panícula. Shirasawa et al., 2012
7 qCC1-7-1 39,8 Evaluación de clorofila de hoja bandera. Yang et al., 2018
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.



























rilidad se redujo en 
las plantas trans-
génicas (30 % - 63 
%) en comparación 
con las plantas no 
tratadas. Acumu-
lación de ABA en 
la florecilla se re-
dujo en las plantas 
transgénicas estre-
sadas por las bajas 
temperaturas.
– Ji et al., 2011
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OsAPXa/E0082b. Enzima antioxidante.
12 °C durante 
6 d/etapa de 
bota.
Fertilidad de la es-
piguilla fue signi-
ficativamente ma-
yor en las plantas 
transgénicas, res-
pecto a las plantas 
no transformadas. 
Niveles de peróxi-
do de hidrógeno 
y  c o n t e n i d o  d e 
M DA  m á s  b a j o s 
q u e  l a s  p l a n t a s 
no transformadas. 
Ac t i v i d a d  d e  l a 
enzima ascorbato 
peroxidasa tuvo 
una correlac ión 
negativa respecto 
a  los  niveles  de 
MDA y peróxido de 
hidrógeno.
–









de frío con 
agua fría de 
16 °C a 18 
°C/etapa de 
bota.
Tolerancia a frío en 
etapa de bota.  
–
Zhang et al., 
2017
Adaptado de Da Cruz et al., 2013; Zhang et al., 2014a; Biswas et al., 2019.
Mecanismos de señalización y regulación molecular de las bajas temperaturas 
en la planta de arroz
Para sobrevivir a bajas temperaturas, las plantas de arroz perciben el fenómeno y lo transmiten 
mediante señales que activan mecanismos de tolerancia al estrés por frío. Dentro de los meca-
nismos de defensa frente a este estrés está la reprogramación de la transcripción, generándose 
cambios en el crecimiento y desarrollo que afectan el ciclo de vida normal de la planta. Según 
lo que se conoce hasta ahora, las bajas temperaturas inducen un cambio físico, disminuyendo 
la fluidez de la membrana plasmática (Monroy y Dhindsa, 1995; Zhu, 2016) (Figura 1A) y ge-
nerando cambios en la organización del citoesqueleto. Estos fenómenos gatillan la activación 
de proteínas de membrana que a su vez activan canales de Ca2+. Por ejemplo, se cree que el 
complejo proteico, que se conoce como COLD1/RCA1 y que corresponde a una proteína de 
membrana que interactua con una proteína G, se activaría a través de los cambios físicos de la 
membrana plasmática, induciendo la activación de la proteína RCA1 que a su vez activaría ca-
nales de calcio. Estos canales se denominan CNGCs (canales regulados por nucleótidos cíclicos) 
y están ubicados en la membrana plasmática (Zelman et al., 2012). En arroz estos canales (OsC-
NGCs) están clasificados en 4 grupos (I-IV) con dos subgrupos (IVA y IVB) (Nawaz et al., 2014). 
En condiciones de bajas temperaturas se incrementa la expresión de los grupos I al III, mientras 
que en el caso del grupo IV, se reprime (Guo et al., 2018). 
El calcio presente en alta concentración en el apoplasto entra en la célula, activando proteínas 
sensibles a calcio como la enzima calmodulina (OsCAM) o similares a la calmodulina (CML), pro-
teína similar a la calcineurina B (OsCBL) y proteína kinasa dependiente de calcio (OsCDPK). En 
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el caso de las proteínas CBL, pueden interactuar con proteínas quinasa CIPKs. Estas proteínas 
inducen factores de transcripción relacionados con la tolerancia al frío (OsMYB2, OsMYB3R, OsI-
CE1/2, OsMYBS3), iniciándose una respuesta relacionada con la expresión de genes a través de 
los factores de transcripción DREB2A y DREB1B, que confieren tolerancia a las bajas temperatu-
ras. 
Las bajas temperaturas inducen, además, el incremento de la concentración citoplasmática de 
la hormona ABA (Figura 1B). Esta hormona actúa a nivel nuclear, gatillando indirectamente la 
expresión de genes como OsNAC, que es un factor de transcripción que activa la expresión de 
genes relacionados con la tolerancia al frío en arroz. 
Las bajas temperaturas pueden causar el aumento de las ROS en los tejidos de las plantas. En 
estas condiciones las ROS pueden dañar el ADN, las membranas lipídicas y las proteínas (Mitt-
ler, 2002; Apel y Hirt, 2004). Además, el estrés oxidativo induce alteraciones en el estado redox 
de las proteínas que regulan las funciones de las proteínas y la degradación (Moller et al., 2007). 
Las plantas han desarrollado numerosos mecanismos para reducir los efectos del daño oxida-
tivo. Algunos de ellos están asociados con sistemas enzimáticos captadores de las ROS, por 
ejemplo, superóxido dismutasa, catalasa y ascorbato peroxidasa (Ahmad et al., 2010). El estrés 
oxidativo causado por ROS se produce debido a un desequilibrio entre la formación de espe-
cies oxidativas y las defensas antioxidantes de la célula. En consecuencia, los niveles de ROS 
en la célula aumentan rápidamente (Tsugane et al., 1999). Las ROS se producen en las cadenas 
de transporte de electrones de cloroplastos y mitocondrias, algunas peroxidasas y oxidasas y 
moléculas de clorofila excitadas (Cheeseman, 2007). En la cadena de transporte de electrones 
mitocondrial, la NAD deshidrogenasa y citocromo reductasa generan aniones superóxido (O2
•-) 
que se reducen a peróxido de hidrógeno (H2O2). El H2O2 puede reaccionar con Fe
2+ y Cu+ reduci-
dos para producir los radicales hidroxilo (˙HO) (Sweetlove y Foyer, 2004). En los cloroplastos, las 
ROS se generan por una reducción de oxígeno univalente en la reacción de Mehler en la cade-
na de transporte de electrones (Asada, 1996; Edreva, 2005). El O2
•- generado también puede ser 
transformado a radical perhidroxilo (HO2
•), iniciando la peroxidación lipídica. La transformación 
de O2
•- en H2O2 y O2 en la superficie de la membrana del estroma externo puede ocurrir espon-
táneamente o mediante la enzima superóxido dismutasa (SOD) (Grant y Loake, 2000). A través 
de la reacción de Fenton, el H2O2 se transforma en ˙HO, la especie más reactiva. Para evitar la 
producción de ˙HO, el H2O2 es eliminado por la maquinaria antioxidante (Dat et al., 2000). Otras 
fuentes de las ROS están relacionadas con la clorofila excitada, que induce la producción de O2
•- 
y oxígeno singlete (1O2) (Asada, 1996). 
En condiciones de bajas temperaturas, las ROS inducen una respuesta basada en la fosforilación 
en cadena de proteínas quinasa, a partir de la enzima OsMKK6 (Figura 1C), la que fosforila a la 
enzima OsMAPK3. Esta última entra en el núcleo celular, fosforilando factores de transcripción 
como OsICE1, que a su vez induce la expresión de genes de respuesta al frío como OsTTP1, el 
cual está encargado de la producción de trealosa. 
Finalmente, algunos estudios han demostrado que micro ARNs también tendrían efecto en la 
tolerancia al frío, como ocurre con el miR319 en el arroz (Figura 1D). Este micro ARN induce un 
incremento de los niveles de prolina, expresión de genes relacionados con la tolerancia al frío e 
inhibición de la expresión de proteínas como TCP1 y OsPCF6.
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Figura 1. Esquema propuesto de la percepción y mecanismos de respuesta frente a las bajas 
temperaturas. El esquema representa una propuesta para los mecanismos moleculares relacionados 
con los principales procesos de percepción y respuesta a las bajas temperaturas en el arroz, 
encontrados hasta la fecha. A) Mecanismo de respuesta a las bajas temperaturas dependiente de 
calcio; B) mecanismo de respuesta a las bajas temperaturas dependiente de ácido abscísico (ABA); 
C) mecanismo de respuesta a las bajas temperaturas dependiente de especies reactivas derivadas 
del oxígeno (ROS); D) mecanismo de respuesta a las bajas temperaturas dependiente de micro ARN 
(miR319). CNGC: canal de calcio activado por nucleótidos cíclicos, ubicado en la membrana plasmática; 
P: fosfato; COLD 1: regulador de proteína G ubicado en membrana plasmática; RGA1: subunidad 1 de 
proteína G de arroz. En color naranja ( ) se representan las proteínas relacionadas con la respuesta 
a las bajas temperaturas. En color azul ( ) se presentan los segmentos de ADN nuclear que tienen 
relación con la respuesta a las bajas temperaturas. Genes TF: genes relacionados con la tolerancia al 
frío. El diagrama corresponde al resumen de diagramas revisados en la literatura (Zhang et al., 2013; 
2014a; Ma et al., 2015; Guo et al., 2018). 
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